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Êëîíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü Limax flavus (Pulmonata, Limacidae): àëëîçèìíûé, êàðèîëîãè÷åñêèé è ìîð-
ôîëîãè÷åñêèé àíàëèç. Ãàðáàð À. Â., ×åðíûøîâà Ò. Í. – Â ðåçóëüòàòå àíàëèçà àëëîçèìíîé èçìåí-
÷èâîñòè Limax flavus (Linnaeus, 1758) óñòàíîâëåíî, ÷òî åãî ïîïóëÿöèè èìåþò êëîíàëüíóþ ñòðóê-
òóðó, õàðàêòåðíóþ äëÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ. Îòñóòñòâèå ïðîìåæóòî÷íûõ ãåíîòèïîâ,
ñîâìåñòíîå ñóùåñòâîâàíèå è ìîðôîëîãè÷åñêàÿ îáîñîáëåííîñòü êëîíîâ ïîäòâåðæäàþò èõ ðåïðî-
äóêòèâíóþ èçîëÿöèþ. Îáðàçîâàíèå ãàïëîèäíûõ êëåòîê (n = 31) â ìåéîçå ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàç-
ìíîæåíèè ïóòåì ìåéîòè÷åñêîãî ïàðòåíîãåíåçà.
Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: Limax flavus, àëëîçèìíàÿ èçìåí÷èâîñòü, êëîí, êàðèîòèï, ìîðôîëîãèÿ.
Clonal Variability of Limax flavus (Pulmonata, Limacidae): Allozyme, Karyologycal and Morphological
Analysis. Garbar A. V., Chernyshova T. N. – As a result of allozyme variability analysis, populations of
Limax flavus (Linnaeus, 1758) are shown to have clonal structure, typical for parthenogenetic species.
The absence of intermediate genotypes, coexistence and morphological separation of clones confirm their
reproductive isolation. Formation of haploid cells (n = 31) in meiosis, indicates the reproduction by mei-
otic parthenogenesis.
K e y  wo r d s: Limax flavus, allozyme variability, clone, karyotype, morphology.
Ââåäåíèå
Ïðèðîäíûé àðåàë Limax flavus (Linnaeus, 1758) îõâàòûâàåò ñðåäèçåìíîìîðñêèå ñòðàíû Åâðîïû
è Ïåðåäíåé Àçèè. Îäíàêî âèä øèðîêî ðàññåëèëñÿ ïî âñåìó ìèðó è â íàñòîÿùåå âðåìÿ ÿâëÿåòñÿ êîñ-
ìîïîëèòíûì (Ëèõàðåâ, Âèêòîð, 1980). Íà òåððèòîðèè Óêðàèíû L. flavus ðàíåå áûë îáíàðóæåí â óðáà-
íèçèðîâàííûõ áèîòîïàõ Êðûìà è þæíûõ îáëàñòåé ñòðàíû (Ëèõàðåâ, Âèêòîð, 1980; Ñâåðëîâà è äð., 2000).
Õîòÿ, ó÷èòûâàÿ åãî øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå â çàïàäíîé Åâðîïå, âîçìîæíûì ÿâëÿåòñÿ îáíàðóæåíèå
ýòîãî âèäà è â áîëåå ñåâåðíûõ ðåãèîíàõ.
Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ñëèçíåé ñåìåéñòâ Arionidae,
Philomycidae è Limacidae ïîêàçàëè, ÷òî àìôèìèêñèñ ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíîé, íî íå åäèíñòâåííîé ñèñòå-
ìîé ðàçìíîæåíèÿ ó áîëüøèíñòâà âèäîâ íàçåìíûõ ìîëëþñêîâ (McCracken, Selander, 1980; Nicklas,
Hoffmann, 1981). Òàê, ó íåêîòîðûõ âèäîâ ñåìåéñòâà Arionidae (Àrion fasciatus, À. circumscriptus è À. sil-
vaticus) ôàêóëüòàòèâíîå èëè îáëèãàòíîå ñàìîîïëîäîòâîðåíèå ÿâëÿåòñÿ ïðåîáëàäàþùåé ñèñòåìîé ðàç-
ìíîæåíèÿ, è èõ ïîïóëÿöèè ïðåäñòàâëåíû îäíîé èëè íåñêîëüêèìè ìîíîãåíåòè÷åñêèìè ôîðìàìè (áèî-
òèïàìè). Õîòÿ â ýòîì ñëó÷àå íåëüçÿ èñêëþ÷èòü ïàðòåíîãåíåç, êîòîðûé ïðèâîäèò ê ïîäîáíûì ðåçóëü-
òàòàì (McÑracken, Selander, 1980; Nicklas, Hoffmann, 1981; Backeljau et al., 1997; Jordens et al., 1998).
Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî àíàëèç ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé îáíàðóæåííûõ áèîòèïîâ àâòîðû íå
ïðîâîäèëè. Äëÿ äðóãèõ âèäîâ ýòîãî ñåìåéñòâà (À. distinctus è À. hortensis) õàðàêòåðåí àìôèìèêñèñ. Èç
ðîäà Limax ãåíåòè÷åñêè èññëåäîâàíû íåñêîëüêî ïîïóëÿöèé L. maximus èç Àíãëèè. Õàðàêòåð ãåíåòè÷å-
ñêîé èçìåí÷èâîñòè â ýòîì ñëó÷àå ñâèäåòåëüñòâóåò îá àìôèìèêñèñå, êîòîðûé ñ÷èòàåòñÿ ïðåîáëàäàþ-
ùèì ñïîñîáîì ðàçìíîæåíèÿ â ñåìåéñòâå Limacidae (Mccracken, Selander, 1980; Foltz et al., 1984).
Vestnik zoologii, 45(1): 3—9, 2011 Ôàóíà è ñèñòåìàòèêà
Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå èññëåäîâàíèå L. flavus è L. pseudoflavus èç Âåëèêîáðèòàíèè (Evans, 1985)
ïîêàçàëî íàëè÷èå ÷¸òêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó íèìè ïî ñïåêòðàì íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç (Es), îäíàêî
ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç íå ïðîâîäèëñÿ.
Õðîìîñîìíûå íàáîðû ñëèçíåé ïðàêòè÷åñêè íå èññëåäîâàíû. Íà ñåãîäíÿ èçâåñòíû ãàïëîèäíûå
õðîìîñîìíûå ÷èñëà (n) îêîëî 20 âèäîâ èç ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ (Âååson, 1960; Thiriot-Quievreuix, 2003).
Òîëüêî äëÿ îäíîãî âèäà – Lehmania melitensis – îïðåäåëåíî äèïëîèäíîå ÷èñëî (2n) è õðîìîñîìíàÿ ôîð-
ìóëà. Èçâåñòíî, ÷òî ãàïëîèäíûé íàáîð L. flavus âêëþ÷àåò â ñåáÿ 31 áèâàëåíò (Beeson, 1960). Îäíàêî
íà òåððèòîðèè Óêðàèíû ýòîò âèä êàðèîëîãè÷åñêè íå èññëåäîâàí.
Ó÷èòûâàÿ ýòî, àêòóàëüíûì ÿâëÿåòñÿ êîìïëåêñíîå èññëåäîâàíèå L. flavus ñ ïðèâëå÷åíèåì ýëåê-
òðîôîðåòè÷åñêèõ, êàðèîëîãè÷åñêèõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ.
Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Èññëåäîâàíî 8 âûáîðîê ìîëëþñêîâ, ñîáðàííûõ íà òåððèòîðèè 6 îáëàñòåé Óêðàèíû â âåñåííå-
îñåííèé ïåðèîä 2009 ã. (òàáë. 1). Ñáîð è èññëåäîâàíèå ìîëëþñêîâ ïðîâîäèëè ïî îáùåïðèíÿòûì ìåòî-
äèêàì (Ëèõàðåâ, Âèêòîð, 1980).
Äëÿ áèîõèìè÷åñêîãî ãåííîãî ìàðêèðîâàíèÿ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé èñïîëüçîâàíî
91 ýêç. ñëèçíåé, èäåíòèôèöèðîâàííûõ êàê L. flavus ïî îïðåäåëèòåëüíûì òàáëèöàì (Ëèõàðåâ, Âèêòîð,
1980), ïðè÷åì îò 12 ýêç. ïîëó÷åíû êàðèîëîãè÷åñêèå ïðåïàðàòû ïðèãîäíûå äëÿ àíàëèçà.
Ìåòîäîì ýëåêòðîôîðåçà â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå ñ èñïîëüçîâàíèåì ÒÐÈÑ—ÝÄÒÀ-áîðàòíîé ñèñòå-
ìû áóôåðîâ (Peacock et al., 1965) â ýêñòðàêòàõ èç õâîñòîâîé ÷àñòè òåëà èññëåäîâàíà ýëåêòðîôîðåòè÷å-
ñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ñïåêòðîâ ôåðìåíòîâ àñïàðòàòàìèíîòðàíñôåðàçû (Aat), ìàëàòäåãèäðîãåíàçû (Mdh),
ëàêòàòäåãèäðîãåíàçû (Ldh), íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç (Es) è ñóïåðîêñèääèñìóòàçû (Sod).
Ïðåïàðàòû õðîìîñîì ãîòîâèëè èç òêàíåé ãîíàäû ïî ìåòîäèêå, êîòîðóþ ðàíåå óñïåøíî èñïîëü-
çîâàëè äëÿ èññëåäîâàíèÿ êàðèîòèïîâ ïðåñíîâîäíûõ ìîëëþñêîâ (Ãàðáàð, Ãàðáàð, 2007). Æèâîòíûì äåëà-
ëè èíúåêöèþ 0,05%-íîãî êîëõèöèíà çà 23 ÷ äî âñêðûòèÿ. Ìàòåðèàë ãèïîòîíèðîâàëè 60 ìèí â äèñòèë-
ëèðîâàííîé âîäå è çàòåì ôèêñèðîâàëè â ñìåñè 96%-íîãî ýòàíîëà è ëåäÿíîé óêñóñíîé êèñëîòû â ñîîò-
íîøåíèè 3 : 1. Õðîìîñîìíûå ïðåïàðàòû ãîòîâèëè ìåòîäîì îòïå÷àòêà. Âûñóøåííûå ïðåïàðàòû
îêðàøèâàëè â òå÷åíèå 10 ìèí â 10%-íîì ðàñòâîðå àçóð-ýîçèíà ïî Ðîìàíîâñêîìó, ïðèãîòîâëåííîì íà
0,01Ì-íîì ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 6,8). Àíàëèç ïðåïàðàòîâ îñóùåñòâëÿëè ñ ïîìîùüþ ìèêðîñêîïà
«Ìèêìåä» (îê. 10, îá. 90).
Íà æèâîì ìàòåðèàëå îïðåäåëÿëè õàðàêòåð ôîíîâîé îêðàñêè, ðèñóíîê íà ìàíòèè è ñïèíå, öâåò
ñëèçè. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè íà ñëèçíÿõ, ôèêñèðîâàííûõ â 70%-íîì ðàñòâîðå ýòàíî-
ëà. Âñêðûòèå ñëèçíåé ïðîâîäèëè ïîä ìèêðîñêîïîì ÌÁÑ—1 â 70%-íîì ðàñòâîðå ýòàíîëà ïî îáùåïðè-
íÿòîé ìåòîäèêå (Ëèõàðåâ, Âèêòîð, 1980). Èçìåðÿëè äëèíó òåëà ìîëëþñêà (L), ÿéöåâîäà (Lov), ñåìÿ-
ïðèåìíèêà (Lsp), ðåçåðâóàðà ñåìÿïðèåìíèêà (Lrs), ïåíèñà (Lp).
Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà ìàòåðèàëîâ îñóùåñòâëåíà ñ ïîìîùüþ ïàêåòà ïðèêëàäíûõ ñòàòèñòè÷å-
ñêèõ ïðîãðàìì PAST. 
Ðåçóëüòàòû
Áèîõèìè÷å ñêî å  ã åííîå  ìàðêèðîâ àíèå
Ó L. flavus ñïåêòðû Àat, Sod è Mdh, êîäèðóþùèå ñîîòâåòñòâóþùèå ôåðìåí-
òû, ïðè äàííûõ óñëîâèÿõ ýëåêòðîôîðåçà áûëè ìîíîìîðôíûìè. Òîãäà êàê ñïåê-
òðû íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç (Es-1 è Es-3) ïðîÿâëÿëè ïîëèìîðôèçì (ðèñ. 1).
Â èññëåäîâàííûõ âûáîðêàõ îáíàðóæåíî òðè ôèêñèðîâàííûõ ýëåêòðîìîðôû
ëîêóñà Es-1, îòâå÷àþùèå óñëîâíûì ãåíîòèïàì Es-1b/b, Es-1c/c è Es-1a/b è ÷åòûðå ôèê-
4 À. Â. Ãàðáàð, Ò. Í. ×åðíûøîâà
Òàáëèöà 1. Ìåñòà ñáîðà L. flavus
Table 1. Places of L. flavus collection
ñ. ×åðâîíîå (Àíäðóø¸âñêèé ð-í, Æèòîìèðñêàÿ îáë.) 28 49,9768 28,8659
ã. Ñàðíû (Ñàðíåíñêèé ð-í, Ðîâåíñêàÿ îáë.) 2 51,3272 26,6260
ñ. Ðóá÷åíêè (Âîëîäàðñüêèé ð-í, Êèåâñêàÿ îáë.) 15 49,5608 29,7209
ñ. Ðåÿ (Áåðäè÷åâñêèé ð-í, Æèòîìèðñêàÿ îáë.) 3 50,0223 28,6237
ñ. Êîðíèí (Ïîïåëüíÿíñêèé ð-í, Æèòîìèðñêàÿ îáë.) 12 50,0776 29,5513
ñ. Ñòåïîê (Àêèìîâñêèé ð-í, Çàïîðîæñêàÿ îáë.) 5 46,3023 35,3083
ï. Ìàëîðå÷åíñêîå (ã. Àëóøòà, ÀÐ Êðûì) 16 44,7587 34,5602









ñèðîâàííûõ ýëåêòðîìîðôû ëîêóñà Es-3, îòâå÷àþùèå óñëîâíûì ãåíîòèïàì Es-
3a/b, Es-3a/c, Es-3c/c è Es-3a/b/c. Ïî õàðàêòåðó ïîëèìîðôèçìà ýòèõ ëîêóñîâ íà òåððè-
òîðèè Óêðàèíû ìîæíî âûäåëèòü íå ìåíåå 6 êëîíîâ L. flavus, îòëè÷àþùèõñÿ ðàç-
ëè÷íûìè ñî÷åòàíèÿìè ýòèõ ãåíîòèïîâ (òàáë. 2).
Õàðàêòåðíî, ÷òî áîëüøèíñòâî âûáîðîê ïðåäñòàâëåíû îäíèì êëîíîì (òàáë. 3).
Òîëüêî â äâóõ ñëó÷àÿõ âûÿâëåíî ïî íåñêîëüêî ãåíåòè÷åñêèõ ôîðì: Êîð íèí
(Æèòîìèðñêàÿ îáë.) – äâå è Ìàëîðå÷åíñêîå (ÀÐ Êðûì) – òðè ôîðìû.
Ïðè ýòîì äâà êëîíà: L. flavus-I è L. flavus-II, ÿâëÿþòñÿ ìàññîâûìè è îáíàðó-
æåíû â ÷åòûðåõ è òðåõ âûáîðêàõ ñîîòâåòñòâåííî (òàáë. 3). Íà íèõ ïðèõîäèòñÿ 82,5%
âñåõ èññëåäîâàííûõ îñîáåé. Îñòàëüíûå ÷åòûðå êëîíà áûëè ïðåäñòàâëåíû òîëüêî
â îäíîé âûáîðêå êàæäûé. Â öåëîì L. flavus õàðàêòåðèçóåòñÿ äîâîëüíî âûñîêèì óðîâ-
5Êëîíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü Limax flavus (Pulmonata, Limacidae)...
Òàáëèö à 2. Ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà è ðàçíîîáðàçèå êëîíîâ L. flavus
Ta b l e 2. L. flavus genetic structure and clone variability
Òàáëèöà 3. Ðàñïðåäåëåíèå êëîíîâ L. flavus ïî âûáîðêàì
Table 3. L. flavus clone distribution in samples
Ïðèìå÷àíèå. Ìîíîìîðôíûå ëîêóñû – Mdh, Aat, Sod.
Ëîêóñ
Êëîí L. flavus
I II III IV V VI
Est-1 bb ab bb ab cc bb
Est-3 ab cc abc ab ab ac
Âûáîðêà
Êëîí L. flavus







Ìàëîðå÷åíñêîå 3 8 5
Ëàäûãè 15
Âñ å ã î 40 35 8 3 5 5
Ðèñ. 1. Èçìåí÷èâîñòü íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç L. flavus (I, II,V – áèîòèïû L. flavus).
Fig. 1. L. flavus non-specific esterase variability (I, II, V – L. flavus biotypes).
íåì êëîíîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ (15,2), êîòîðûé áàçèðóåòñÿ íà ñðåäíåì êîëè÷åñòâå îñî-
áåé íà îäèí êëîí.
Êàðèî òèï
Â ðåçóëüòàòå êàðèîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà óñòàíîâëåíû õðîìîñîìíûå ÷èñëà L. fla-
vus â ãàïëîèäíîì (n = 31) è äèïëîèäíîì (2n = 62) íàáîðå (ðèñ. 2). Ó âñåõ èññëå-
äîâàííûõ ýêçåìïëÿðîâ êîëè÷åñòâî õðîìîñîì áûëî ñòàáèëüíûì. Ïîëó÷åííûå
ðåçóëüòàòû ïîäòâåðæäàþò äàííûå ïðåäûäóùèõ èññëåäîâàòåëåé î õðîìîñîìíîì
íàáîðå äàííîãî âèäà (Beeson, 1960).
Ìîðôîëî ãè÷ å ñêèé  àí àëè ç
Ñëèçíè, â îòëè÷èå îò äðóãèõ ìîëëþñêîâ, õàðàêòåðèçóþòñÿ îãðàíè÷åííûì
êîëè÷åñòâîì äèàãíîñòè÷åñêèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, ÷òî ñâÿçàíî ñ ïðàê-
òè÷åñêè ïîëíîé ðåäóêöèåé ðàêîâèíû. Ìíîãèå âèäû èìåþò õàðàêòåðíûå îñîáåí-
íîñòè â îêðàñêå, ïîçâîëÿþùèå èõ èäåíòèôèöèðîâàòü. Îäíàêî â ïðåäåëàõ îäíîãî
âèäà ýòîò ïðèçíàê ÷àñòî îáíàðóæèâàåò çíà÷èòåëüíóþ èçìåí÷èâîñòü. Ñëèçíè L. fla-
vus â ýòîì îòíîøåíèè ÿâëÿþòñÿ èñêëþ÷åíèåì è õàðàêòåðèçóþòñÿ îäíîòèïíîé
îêðàñêîé. Ïîýòîìó äëÿ äàëüíåéøåãî àíàëèçà èñïîëüçîâàíû ïðåèìóùåñòâåííî
ïàðàìåòðû ïîëîâîé ñèñòåìû, àáñîëþòíàÿ äëèíà òåëà ìîëëþñêà è íåêîòîðûå ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå èíäåêñû.
Àáñîëþòíûå çíà÷åíèÿ èññëåäîâàííûõ ïàðàìåòðîâ âàðüèðóþò â øèðîêèõ ïðå-
äåëàõ, òîãäà êàê ìîðôîìåòðè÷åñêèå èíäåêñû õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëüøåé êîíñåðâà-
òèâíîñòüþ (òàáë. 4).
Èññëåäîâàííûå ïðèçíàêè íå ïîçâîëÿþò íàäåæíî èäåíòèôèöèðîâàòü âûäåëåí-
íûå êëîíû, îäíàêî ðåçóëüòàòû äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà (LSD-òåñò) ñâèäåòåëüñòâóþò
î íàëè÷èè äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó íàèáîëåå ìàññîâûìè èç íèõ ïî ðÿäó ïàðà-
ìåòðîâ. Òàê, L. flavus-I è L. flavus-II îòëè÷àþòñÿ òîëüêî ïî àáñîëþòíîé (Lrs) è îòíî-
ñèòåëüíîé (Lrs/Lsp) äëèíå ðåçåðâóàðà ñïåðìàòåêè. Êëîí L. flavus-III îò äâóõ ïåð-
âûõ äîñòîâåðíî îòëè÷àåòñÿ íå òîëüêî ïî îòíîñèòåëüíîé äëèíå ðåçåðâóàðà ñïåðìà-
òåêè (Lrs/Lsp), íî è ïî àáñîëþòíîé (Lov) è îòíîñèòåëüíîé (Lov/L) äëèíå ÿéöåâîäà.
Ïîõîæèå ðåçóëüòàòû äàåò äèñêðèìèíàíòíûé àíàëèç (òàáë. 5). Îáùèé óðîâåíü
äèñêðèìèíàöèè íèçêèé (69,23%), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î çíà÷èòåëüíîì ñõîäñòâå êëî-
íîâ. Îäíàêî áîëåå 70% ýêçåìïëÿðîâ L. flavus-I è L. flavus-II èäåíòèôèöèðóþò ïðà-
âèëüíî ïî ðåçóëüòàòàì àíàëèçà. Äëÿ âèäà ñ òàêèì îãðàíè÷åííûì íàáîðîì äèàã-
íîñòè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ýòî äîâîëüíî âûñîêèé óðîâåíü äèñêðèìèíàöèè.
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Ðèñ. 2. Êàðèîòèï L. flavus: a – ìèòîòè÷åñêàÿ ìåòàôàçà; b – äèàêèíåç.
Fig. 2. Karyotype of L. flavus: a – mitotic metaphase; b – diakinesis.
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Òàáëèö à 5. Íàäåæíîñòü äèñêðèìèíàöèè íàèáîëåå ìàññîâûõ êëîíîâ L. flavus
Ta b l e 5. The discrimination reliability in L. flavus most numerous clone
Ò à á ëèö à 4. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ (Ì) è ñòàíäàðòíûå îøèáêè (m) îñíîâíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ
êëîíîâ L. flavus















Lsp, mm M 7,06 7,51 6,46 4,48 6,25 7,65
m 0,33 0,43 0,71 1,08 0,65 0,77
Lrs, mm M 3,81 4,55 4,46 2,90 3,90 5,14
m 0,21 0,27 0,55 0,70 0,70 0,44
Lov, mm M 14,83 14,69 11,47 11,05 10,53 10,03
m 0,57 0,70 0,89 1,00 1,03 0,98
Lp, mm M 13,30 12,53 13,16 10,83 13,43 14,70
m 0,26 0,49 1,09 1,98 2,03 0,59
L, mm M 42,32 43,46 46,26 44,65 35,98 40,35
m 1,01 0,78 5,56 0,35 4,03 1,43
Lrs/Lsp M 0,54 0,61 0,68 0,65 0,62 0,68
m 0,02 0,02 0,03 0,00 0,05 0,04
Lov/L M 0,35 0,34 0,26 0,25 0,30 0,25
m 0,01 0,02 0,02 0,02 0,06 0,02
Lp/L M 0,32 0,29 0,30 0,24 0,37 0,36
m 0,01 0,01 0,03 0,05 0,01 0,01
Áèîòèï % L. flavus-I L. flavus-II L. flavus-III
L. flavus-I 73,91 17 6 0
L. flavus-II 72,73 5 16 1
L. flavus-III 42,86 1 3 3
Â  ö åëîì 69,23 23 25 4
Ðèñ. 3. Äèàãðàììà ðàññåÿíèÿ âûáîðîê íàèáîëåå ìàññîâûõ êëîíîâ â ïðîñòðàíñòâå ïåðâûõ äâóõ äèñêðè-
ìèíàíòíûõ ôóíêöèé.























Äèàãðàììà ðàññåÿíèÿ âûáîðîê íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ êëîíîâ â ïðîñòðàí-
ñòâå ïåðâûõ äâóõ äèñêðèìèíàíòíûõ ôóíêöèé (ðèñ. 3) òàêæå ñâèäåòåëüñòâóåò î íàëè-
÷èè îïðåäåë¸ííîé ìîðôîëîãè÷åñêîé îáîñîáëåííîñòè ýòèõ ãðóïï. Îáëàêà ðàññåÿ-
íèÿ äîâîëüíî êîìïàêòíû è ïåðåêðûâàþòñÿ òîëüêî ÷àñòè÷íî.
Îáñóæäåíèå
Èçâåñòíî, ÷òî ïðè ïîëíîì ñàìîîïëîäîòâîðåíèè ïîïóëÿöèè ðàçäåëÿþòñÿ íà
ñåðèè ëèíèé, êîòîðûå áûñòðî ñòàíîâÿòñÿ ãîìîçèãîòíûìè. Ïîäîáíàÿ ñèòóàöèÿ îáíà-
ðóæåíà ó ðÿäà âèäîâ ñëèçíåé ñåìåéñòâà Arionidae (Foltz et al., 1984; Backeljau et al.,
1997). Äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Limacidae òàêàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà
ïîïóëÿöèé ñ÷èòàåòñÿ íåõàðàêòåðíîé. Èç 12 èññëåäîâàííûõ âèäîâ òîëüêî â ïîïóëÿ-
öèÿõ Deroceras agreste íàáëþäàëè íóëåâóþ ãåòåðîçèãîòíîñòü, íà îñíîâàíèè ÷åãî áûë
ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî ýòîò âèä ðàçìíîæàåòñÿ ïóòåì ñàìîîïëîäîòâîðåíèÿ (Foltz
et al., 1984). Çàñëóæèâàåò îñîáîãî âíèìàíèÿ åùå îäèí âèä èç ýòîé ãðóïïû –
Deroceras laeve. Áîëüøèíñòâî èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèé ýòîãî âèäà õàðàêòåðèçî-
âàëèñü íóëåâîé ãåòåðîçèãîòíîñòüþ è òîëüêî â íåñêîëüêèõ áûë îáíàðóæåí íåáîëü-
øîé ïðîöåíò ãåòåðîçèãîò, ÷òî, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ñâèäåòåëüñòâóåò î ñìåøàííîé
ñèñòåìå ðàçìíîæåíèÿ (McÑracken, Selander, 1980).
Ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé L. flavus ñóùåñòâåííî îòëè÷àåòñÿ îò ðàíåå
îïèñàííûõ ñëó÷àåâ. Îáíàðóæåííûå êëîíû, êàê ïðàâèëî, ãîìîçèãîòíû òîëüêî ïî
îäíîìó èç äâóõ èññëåäîâàííûõ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ, à ïî âòîðîìó ãåòåðîçèãîò-
íû. Îäèí êëîí (L. flavus-IV) îêàçàëñÿ ãåòåðîçèãîòíûì ïî îáîèì ëîêóñàì. Ïðè ýòîì
ïî÷òè âñå ïîïóëÿöèè ïðåäñòàâëåíû îòäåëüíûìè êëîíàìè. Òîëüêî â äâóõ ñëó÷àÿõ
íàáëþäàëè ñîñóùåñòâîâàíèå íåñêîëüêèõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîðì. Òàê, äâà êëîíà èç
ñ. Êîðíèíà áûëè ãåòåðîçèãîòàìè ïî ëîêóñó Est-3 (Est-3a/b) è ãîìîçèãîòàìè ïî ëîêó-
ñó Est-1. Ïðè ýòîì ó L. flavus-I íàáëþäàëè ôèêñàöèþ àëëåëÿ Es-1b/b, òîãäà êàê L. fla-
vus-V õàðàêòåðèçîâàëñÿ ôèêñèðîâàííûì àëëåëåì Es-1c/c. Ó ìîëëþñêîâ èç Êðûìà
(ï. Ìàëîðå÷åíñêîå) íàáëþäàåòñÿ ïðîòèâîïîëîæíàÿ ñèòóàöèÿ. Ïî ëîêóñó Est-1 âñå
èññëåäîâàííûå ýêçåìïëÿðû áûëè ãîìîçèãîòíûìè (Es-1b/b), à ïî ëîêóñó Est-3 îòìå÷å-
íû òðè ôèêñèðîâàííûõ ãåòåðîçèãîòíûõ ãåíîòèïà (òàáë. 2). Ïðè ýòîì L. flavus-III
õàðàêòåðèçóåòñÿ òðèãåòåðîçèãîòíûì ãåíîòèïîì ýòîãî ëîêóñà (Es-3a/b/c). Òàêàÿ ñòðóê-
òóðà áîëåå ïðèñóùà ïîëèïëîèäíûì îðãàíèçìàì, íî óæå îáíàðóæåíà íàìè ðàíåå â
íåêîòîðûõ ïîïóëÿöèÿõ äèïëîèäíîãî ïðåñíîâîäíîãî ìîëëþñêà Planorbarius corneus
(Ìåææåðèí è äð., 2006). Îïèñàííûå îñîáåííîñòè ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿ-
öèé L. flavus áîëüøå íàïîìèíàþò ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ
äîæäåâûõ ÷åðâåé (Ìåææåðèí è äð., 2007; Terhivuo, Saura, 2006), êîòîðûå ïðåäñòàâ-
ëåíû ìíîãî÷èñëåííûìè êëîíàìè ñ ôèêñèðîâàííûìè ãåíîòèïàìè. 
Âîïðîñ î ïðîèñõîæäåíèè ìîíîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèé ó ñëèçíåé äî ñèõ ïîð
ÿâëÿåòñÿ ïðåäìåòîì äèñêóññèè. Íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ ýêñïåðèìåíòîâ ïî
ñêðåùèâàíèþ D. leave (Nicklas, Hoffmann, 1981) àâòîðû ñäåëàëè âûâîä î ðàçìíî-
æåíèè ýòîãî âèäà ïóòåì ïàðòåíîãåíåçà. Îäíàêî äðóãèå èññëåäîâàòåëè (Foltz et al.,
1984) ñêëîííû ñ÷èòàòü ïîäîáíóþ ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèé ñëèçíåé ñëåäñòâèåì ñàìî-
îïëîäîòâîðåíèÿ, õîòÿ âîçìîæíîñòü ïàðòåíîãåíåçà ïîëíîñòüþ íå èñêëþ÷àþò, ñïðà-
âåäëèâî îòìå÷àÿ, ÷òî ÿñíîñòü â ýòîò âîïðîñ ìîãëè áû âíåñòè öèòîãåíåòè÷åñêèå
èññëåäîâàíèÿ (Foltz et al., 1984).
Ïðîâåäåííûé íàìè êàðèîëîãè÷åñêèé àíàëèç ñâèäåòåëüñòâóåò î íîðìàëüíîì
ïðîòåêàíèè ìåéîçà ó L. flavus. Ñëåäîâàòåëüíî, êëàññè÷åñêèé àïîìèêñèñ ìîæíî
èñêëþ÷èòü. Ìàëîâåðîÿòíûìè ÿâëÿþòñÿ òàêæå ôîðìû ïàðòåíîãåíåçà ñ âîññòàíîâ-
ëåíèåì äèïëîèäíîñòè ïóòåì ïðåìåéîòè÷åñêîãî óäâîåíèÿ õðîìîñîìíîãî íàáîðà è
áëîêèðîâêè ïåðâîãî èëè âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà, ïîñêîëüêó â ýòèõ ñëó÷àÿõ â ìåéî-
çå êîëè÷åñòâî õðîìîñîì äîëæíî áûòü äèïëîèäíûì. Îäíàêî ñóùåñòâóåò, ïî êðàé-
íåé ìåðå, äâå ìîäåëè, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðûìè äèïëîèäíîñòü õðîìîñîìíîãî íàáî-
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ðà âîññòàíàâëèâàåòñÿ ïîñëå ìåéîçà (De Meeus et al., 2007). Â ïåðâîì ñëó÷àå ïðî-
èñõîäèò óäâîåíèå ãåíîìà ãàìåòû, ÷òî âåäåò ê ñíèæåíèþ ãåòåðîçèãîòíîñòè. Âî âòî-
ðîì – âîññòàíîâëåíèå äèïëîèäíîñòè ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ïîëÿðíûõ
òåë, ÷òî ïðèâîäèò ê ïîëíîìó âîññòàíîâëåíèþ ìàòåðèíñêîãî ãåíîìà. Ýòîò âàðèàíò
áîëåå ñîîòâåòñòâóåò ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðå ïîïóëÿöèé L. flavus.
Âûâîäû
Òàêèì îáðàçîì, L. flavus ÿâëÿåòñÿ ïîëèêëîíàëüíûì âèäîì, áîëüøèíñòâî
ïîïóëÿöèé êîòîðîãî ïðåäñòàâëåíû îòäåëüíûìè êëîíàìè è òîëüêî â íåêîòîðûõ ñëó-
÷àÿõ íàáëþäàåòñÿ ñîñóùåñòâîâàíèå íåñêîëüêèõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîðì. Îòñóòñòâèå ïðî-
ìåæóòî÷íûõ ãåíîòèïîâ â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ñâèäåòåëüñòâóåò îá èõ ðåïðîäóêòèâíîé
èçîëÿöèè. Â ïîëüçó ýòîãî ñâèäåòåëüñòâóåò è íåêîòîðàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ îáîñîá-
ëåííîñòü ýòèõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîðì. Ïîäîáíàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé
õàðàêòåðíà äëÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ. Ïîñêîëüêó â ðåçóëüòàòå ìåéîçà
ó ýòîãî âèäà îáðàçóþòñÿ ãàïëîèäíûå êëåòêè (n = 31), íàèáîëåå âåðîÿòíûì ÿâëÿåò-
ñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå ñ âîññòàíîâëåíèåì äèïëîèäíîñòè ïîñëå
ìåéîçà.
Ãàðáàð Ä. À., Ãàðáàð Î. Â. Êàðèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ðîäà Planorbarius (Gastropoda, Pulmonata,
Bulinidae) ôàóíû Óêðàèíû // Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. – 2007. – ¹ 2. – Ñ. 49—55.
Ëèõàðåâ È.Ì., Âèêòîð À. É. Ñëèçíè ôàóíû ÑÑÑÐ è ñîïðåäåëüíûõ ñòðàí (Gastropoda terrestria nuda) //
Ôàóíà ÑÑÑÐ. Ñåð. Íîâ. – Ë. : Íàóêà, 1980. – 3, âûï. 5, ¹ 122. – 438 ñ.
Ìåææåðèí Ñ. Â., Âëàñåíêî Ð. Ï., Ãàðáàð À. Â. Àíàëèç êëîíîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ äâóõ âèäîâ àïîìèêòè-
÷åñêèõ äîæäåâûõ ÷åðâåé (Lumbricidae: Aporrectodea) è ïðîáëåìû èçìåí÷èâîñòè ìåëêèõ è êðóï-
íûõ îðãàíèçìîâ // Äîï. ÍÀÍ Óêðà¿íè. – 2007. – ¹ 8. – Ñ. 151—156.
Ìåææåð³í Ñ. Â., Ãàðáàð Ä. À., Ãàðáàð Î. Â. Ðåñèñòåìàòèêà ìîëëþñêîâ ðîäà Planorbarius (Gastropoda,
Pulmonata) ôàóíû Óêðàèíû: îïûò ðåøåíèÿ ïðîáëåìû íà îñíîâå ãåíîãåîãðàôè÷åñêîãî ïîäõîäà //
Äîï. ÍÀÍ Óêðà¿íè. – 2006. – ¹ 9. – Ñ. 170—175.
Ñâåðëîâà Í. Â., Êðàìàðåíêî Ñ. Ñ., Øêàðëþê À. Í. Íàçåìíàÿ ìàëàêîôàóíà Ñåìåðî-Çàïàäíîãî
Ïðè÷îðíîìîð’ÿ: îñíîâíå ðåçóëüòàòû è ïåðñïåêòèâû èññëåäîâàíèé // ×òåíèÿ ïàìÿòè À. À. Áðàóíåðà :
Ìåòåðèàëû ìåæäóíàð. êîíô. – Îäåññà : ÀñòðîÏðèíò, 2000. – Ñ. 29—34.
Backeljau T., Bruyn L., Wolf H., Jordaens K., Dongen S., Winnepenninckx B. Allozyme diversity in slugs of the
Carinarion complex (Mollusca, Pulmonata) // Heredity. – 1997. – N 78. – P. 445—451.
Âååson G. Chromosome Numbers of Slugs // Nature. – 1960. – N 186. – P. 257—258.
De Meeus T., Prugnolle F., Agnew P. Asexual reproduction: genetics and evolutionary aspects // Cell. Mol. Life
Sci. – 2007. – 64, N 11. – P. 1355–1372.
Evans N. J. The use of electrophoresis in the separation of two closely related species of terrestrial slugs //
Biochemical Systematic and Ecology. – 1985. – 13, N 3. – P. 325—328.
Foltz D., Ochman H., Selander K. Genetic diversity and breeding systems in terrestrial slugs of the families
Limacidae and Arionidae // Malacologia. – 1984. – 25 (2). – P. 593—605.
McCracken G., Selander R. Self – fertilization and monogenic strains in natural populations of terrestrial slugs
// Proc. Natl. Acad. Sci.(USA). – 1980. – 77, N 1. – P. 684—688.
Nicklas N., Hoffmann R. Apomictic parthenogenesis in a hermaphroditic terrestrial slug Deroceras leave
(Muller) // Reference: Biol. Bull. – 1981. – N 160. – P. 123—135.
Peacock F. C., Bunting S. L., Queen K. G. Serum protein electrophoresis in acrilamyde gel patterns from nor-
mal human subjects // Science. – 1965. – 147. – P. 1451—1455.
Terhivuo J., Saura A. Dispersal and clonal diversity of North-European parthenogenetic earthworms // Biol.
Invasions. – 2006. – 8. – P. 1205—1218.
Thiriot-Quievreux C. Advances in chromosomal studies of gastropod mollusks // J. Moll. Stud. – 2003. – 69. –
P. 187—201.
9Êëîíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü Limax flavus (Pulmonata, Limacidae)...
